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Samenvatting
Deze dissertatie zet de eerste stappen in het onderzoek naar wat de "carrière-
planning" van de Scholekster genoemd zou kunnen worden. Carrières veronderstellen
de aanwezigheid van een maatschappij , d.w.z. een sociale ordening. Het ligt voor de
hand aan te nemen dat carrière-beslissingen afgestemd zljn op de heersende sociale
orde. Tegelijkertijd is de heersende sociale orde de resultante van individuele carrière-
beslissingen. Het is daarom niet zonder meer duidelijk hoe dit complexe probleem het
beste kan worden aangepakt. In het hier besproken onderzoek ben ik (soms alleen
impliciet) van de volgende veronderstellingen uitgegaan:
l. De sociale ordening is in evenwicht.
2. Individuen nemen carrière-beslissingen op zodanige wijze dat de verwachting van
het totaal aantal nakomelingen over de gehele levensloop van het individu
gemaximaliseerd wordt.
De tweede aanname is min of meer onderdeel van de geestelijke bagage van
elke rechtgeaarde aanhanger van de evolutie-theorie. Min of meer, omdat het over het
leven van het individu geproduceerde totaal aantal nakomelingen slechts onder
bepaalde condities een goede maat is voor biologische "fitness", de samenstelling van
nakomelingschap en overleving die door toedoen van natuurlijke selectie
gemaximaliseerd wordt. Er zijn echter geen problemen als de sociale ordening in
evenwicht is, zoals de eerste aanname veronderstelt. Omdat in de zevenjaren van het
onderzoek geen noemenswaardige veranderingen van het aantal in het
onderzoeksgebied broedende Scholeksters optraden en ook de verdeling over goede
en slechte territoria gelijk bleef, lijkt ook die eerste aanname van een in evenwicht
verkerende sociale ordening aanvaardbaar.
Deze twee veronderstellingen zijn niet voldoende om tot een levensvatbaar
onderzoela-programma te komen. De kern van het probleem ligt in het onderscheiden
van "carrière-beslissingen" en het meten van de bijbehorende kosten en baten. Nemen
dieren tiberhaupt wel beslissingen? Wat er precies in de hersens van Scholeksters
omgaat is mij niet bekend en geen onderwerp van deze disseÍatie, hoewel ik toegeef
dat mijn taalgebruik soms anders doet vermoeden. Het is een uitermate boeiende
vraag wat er in de hersens van een Scholekster omgaat, maar voor de in dit promotie-
onderzoek gestelde vragen is het niet nodig daar op in te gaan. Dit promotie-
onderzoek gaat namelijk over de voorspelbare consequenties van sociale gedragingen.
Het is onweerlegbaar dat bepaalde objectief waarneembare gedragingen de overgang
van de ene sociale positie naar de andere sociale positie markeren. Onder een sociale
positie versta ik niet alleen herkenbare patronen in het sociale gedrag, maar ook de
kwaliteit van het territorium. De simpelste beschrijving van de Scholekster-
maatschappij omvat drie sociale posities: individuen zonder territorium, individuen
met een territorium van slechte kwaliteit en individuen met een territorium van hoge
kwaliteit. Wanneer Scholeksters zonder nest-territorium, kortweg aangeduid als "soos-
vogels" , niet meer meteen vluchten voor agressieve territoriale Scholeksters, maar zelf
ook agressief gedrag gaan vertonen en op dezelfde plek blijven terugkeren, kan van
een "vestiging" worden gesproken. Als de soos-vogel niet na enige tijd terugvalt in
zijn oude gedrag is hij blijvend gepromoveerd tot broedvogel. Het lijkt mij volkomen
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legitiem om voor dergelijk vestigings-gedrag na te gaan welke vorm tot een maximaal
aantal nakomelingen leidt. Het is louter voor het gemak dat ik het daarbij heb over
vestigings-beslissingen. Het gaat erom te begrijpen waarom de betreffende Scholekster
niet op een andere plek of op een ander moment van gedrag veranderde.
Om vestigings-beslissingen evolutionair te kunnen begnjpen is het essentieel
de kosten en baten van verschillende keuzes meetbaar te maken. Uiteindelijk mo€ten
kosten en baten van beslissingen worden uitgedrukt in verwachte veranderingen in
nakomelingschap. Wanneer niet alle Scholeksters dezelfde beslissing nemen is het in
principe mogelijk om van elke variant de gemiddelde nakomelingschap te meten. Er
zijn twee problemen met deze aanpak:
1. In het geval van lang-levende sooÍen zoals de Scholekster (voorlopig record 35
jaar), duurt het nogal lang voordat men voldoende gegevens heeft.
2. De waargenomen variatie is "natuurlijk". Het is heel goed mogelijk, in sommige
gevallen zelfs zeer waarschijnlijk, dat elke Scholekster de voor hem beste beslissing
nam, maar dat de condities (inclusief de lichamelijke eigenschappen van het individu)
waaronder de beslissingen genomen werden sterk verschilden. Er zijn twee opties
voor de onderzoeker. Ten eerste kan door experimentele manipulatie van condities
voor deze "individuele optimalisatie" gecontroleerd worden. Een simpel voorbeeld,
ontleend aan het suksesvolle onderzoek aan legselgrootte-variatie, kan dit
verduidelijken. Het is mogelijk om bij een groot aantal legsels eieren toe te voegen
of weg te halen. Als individuele optimalisatie een grote rol speelt bij de veroorzaking
van verschillen in legselgrootte is de verwachting dat voor alle waargenomen
legselgroottes experimentele vergroting, zowel als experimentele verkleining tot een
verlaging van het nakomelingschap zal leiden. Belangrijker nog is dat de verandering
in nakomelingschap bij verschillende experimentele legselgroottes voor dieren met
eenzelfde "natuurlijke" legselgrootte iets zegt over de kosten en baten van
legselgrootte-verschillen voor die groep van dieren. Het bedenken van goede
experimenten aan carrière-beslissingen is echter niet gemakkelijk (maar ook niet
onmogelijk zoals uit latere suggesties zal blijken). Dit brengt ons op de tweede optie,
waarbij de natuurlijke variatie als uitgangspunt wordt genomen voor een speurtocht
naar de onderliggende processen die die variatie teweegbrengen. In deze dissertatie
is voor de laatste weg gekozen.
Waar het om gaat is te begrijpen waarom sommige beslissingen onder
sommige condities onontkoombaar een groter of kleiner nakomelingschap tot gevolg
hebben. Het is mijn overtuiging dat er sprake is van onontkoombare consequenties
wanneer het lukt de gedragskeuze te herleiden tot een fundamenteel dilemma. Een
dier dat een prooidier heeft gevonden kan dat zelf opeten of het aan zijn jongen
voeren, maar niet allebei tegelijk. Naarmate voedsel schaarser is, is he" dilemma
nijpender. Fundamentele dilemma's hangen samen met schaarste. Twee zeer voor de
hand liggende bronnen van schaarste zijn gelegen in de tijd die beschikbaar is om
bepaald gedrag uit te voeren en de ruimte (met name de kwaliteit van die ruimte) die
beschikbaar is om met succes jongen groot te brengen.
Deze dissertatie is in feite een zoektocht naar de fundamentele dilemma's die
de kosten en baten van de carrière-beslissingen van de Scholekster beheersen. Tevens
wordt gepoogd te achterhalen waarom bij eenzelfde dilemma de kosten en baten
tussen individuen kunnen verschillen; de vermoedelijke oorzaak van natuurlijke
variatie in reproduktie en ander gedrag. Hoewel enigszins vaag beginnen de contouren
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van deze sociale dilemma's zichtbaar te worden. Zo lijkt het er bijvoorbeeld op dat
dominantie noodzakelijkerwijs plaatsgebonden is en dat het zoeken van een eventuele
nieuwe paÍner risico's met zich meebrengt voor wat betreft de band met de huidige
partner. Deze dilemma's hangen samen met belangentegenstellingen. Ten eerste is er
concurrentie met soortgenoten om schaarse hu\rbronnen, zoals terrein (en
vermoedelijk ook om partners van hoge kwaliteit, die effectief het territorium kunnen
verdedigen enlof veel voedsel voor de jongen kunnen vinden). Zoals wij later zullen
zien bestaat er schaarste aan terrein waar het voor de Scholekster mogelijk is zowel
de eieren uit te broeden als de jongen vanaf het eerste begin mee te nemen naar het
voedsel. Het is duidelijk dat een groter bezit van terrein meer verdedigng zal vergen
en dat het bezit zo groot kan worden dat de verdediging zoveel tijd en/of energie
vergt dat er van succesvol broeden geen sprake meer kan zijn. Ten tweede is er, naast
een gelijklopend belang, een onvermijdelijke belangentegenstelling tussen man en
vrouw in een paar. Elke inspanning die de een zich getroost voor beider nageslacht
hoeft niet meer door de ander geleverd te worden. Aangezien bij Scholeksters beide
oudervogels in ongeveer gelijke mate voor de jongen zoÍgeÍr, lijkt het verder
aannemelijk dat mannetjes zouden profiteren van polygynie (één mannede met twee
of meer vrouwtjes in hetzelfde territorium), terwijl vrouwtjes zouden profiteren van
polyandrie (één vrouwtje met twee of meer mannetjes in hetzelfde territorium).
Het fundamentele probleem van de onderzoeker is dat hij niet alle dilemma's
tegelijk kan aanvatten, terwijl het ogenschijnlijk zo is dat alle dilemma's tegelijkertijd
voor de Scholelater spelen. In dit proefschrift heb ik de chaos hanteerbaar gemaakt
met de volgende aannames:
1. Carrière-beslissingen, zoals territorium-vestiging en paarband-vorming, kunnen
worden onderscheiden van reproduktie-beslissingen, zoals legselgrootte en jongen-
verzorging.
2. De sociale positie is de uitkomst van carrière-beslissingen.
Het belangrijkste argument voor de eerste aanname is dat carrière-beslissingen vooraf
lijken te gaan aan reproduktie-beslissingen. Soos-vogels kunnen pas tot reproduktie
overgaan als er een nest-territorium veroverd is en een paarband gevormd, oftewel
na de promotie tot broedvogel. Ook voor individuen die al eerder gebroed hebben
lijkt deze regel op te gaan. Veel partner-veranderingen en sexueel gedrag, dat als
poging tot partner-verandering geïnterpreteerd kan worden, vinden vroeg in het jaar
plaats, lang voordat de eerste eieren gelegd worden. De tweede aanname ligt in feite
besloten in de defrnities van sociale positie en carrière-beslissingen. Een sociale
positie werd expliciet gedefinieerd als een herkenbaar sociaal gedragspatroon (in
combinatie met de kwaliteit van de verdedigde ruimte), terwijl een carrière-beslissing
impliciet werd gedefinieerd als een objectief herkenbare verandering in het sociale
gedragspatroon. Deze twee aannames verdoezelen ten dele een zeer wezenltjk
probleem. Het lijkt aannemelijk dat reproduktie-beslissingen in het huidige seizoen
van invloed zijn op de kosten en baten van carrière-beslissingen in het volgende
seizoen. In het meest extreme geval verliest een individu zijn territorium omdat het
veel tijd en energie investeert in de huidige broedpoging. Hoewel het onderscheid
tussen carrière- en reproduktie-beslissingen dus iets kunstmatigs heeft, geloof ik dat
het maken van dit onderscheid verhelderend kan werken.
Veel in het voorgaande is geïnspireerd door de zogenaamde "life history
theory". Strikt gesproken zijn "life history" kenmerken de leeftijds-afhankelijke
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waarden van voortplanting en mortaliteit. "Life history theory", misschien nog het
best te veÍalen met evolutionaire demografie, probeert die leeftijds-afhankelijke
waarden van voortplanting en mortaliteit als evolutionaire adaptaties te begrijpen. Is
het eigenlijk wel mogelijk om demografische parameters als evolutionaire adaptaties
te begrijpen? Ja en nee. Enerzijds is het zo dat demograhsche verschillen tussen
soorten ongetwijfeld een adaptieve basis hebben. Anderzijds lijkt het mij dat
natuurlijke selectie niet aangrijpt op de parameters zelf, maar op de beslissings-regels
die onder de bestaande condities het grootste nakomelingschap leveren. Bij een
bestaande sociale orde ontstaan de demografische parameters dan als statistisch
resultaat. Op grond van het voorgaande ligt het dus voor de hand evolutionaire
demografie te herdehniëren als de gecombineerde studie van carrière- en reproduktie-
beslissingen. In de afgelopen jaren hebben reproduktie-beslissingen, zoals die over
legselgrootte, de grootste aandacht gekregen in het onderzoek. Geleidelijk aan is in
die studies het besef gegroeid dat er sprake is van "individuele optimalisatie". Er is
veel variatie in legsel-grootte en die variatie is adaptiel de paren die grotere legsels
produceren lijken later beter in staat daar goed voor te zorgen. Het ligt voor de hand
de oorzaak voor die verschillen in reproduktie-beslissingen te zoeken in de
voorafgaande carrière-beslissingen en de daarbij behorende concurrentie-strijd. Dit
lijkt mij een waardevol perspectief in toekomstige onderzoekingen.
Er is één element in de studie van de carrière-planning van de Scholekster
dat in het voorgaande nog onvoldoende aandacht heeft gehad. Bij de sociale orde van
de Scholekster moet niet alleen aan processen in de tijd gedacht worden, waarbij
individuen van de ene sociale positie naar de andere promoveren. Het ruimtelijke
aspect is zeker zo belangrijk. De belangrijkste theorie die voorspellingen doet over
de ruimtelijke verdeling van dieren gaat ervan uit dat de "fitness" van gevestigde
dieren afneemt indien hun dichtheid toeneemt. Er zijn twee varianten. In de
zogenaamde vrije verdeling zíjn er geen kosten verbonden aan vestiging, terwijl de
despotische verdeling veronderstelt dat de kosten van vestiging toenemen met de
dichtheid van reeds gevestigde dieren. Ondanks dat zijn beide varianten in essentie
statisch. De sociale orde van de Scholekster is ook een ruimtelijke orde. Het
belangrijkste nieuwe inzicht in dit proefschrift is in mijn ogen dat de carrière-planning
van de Scholekster begrepen moet worden als een opeenvolging van ruimtelijke
beslissingen. Zonder dit ruimtelijk aspect is de beschrijving van de sociale orde van
de Scholekster incompleet. Het eerste hoofdstuk maakt duidelijk hoe belangrijk ruimte
voor de Scholekster is en legt daarmee ook de basis voor de daarop volgende
hoofdstukken.
Hoofdstuk 2. Tijdens het broedseizoen (van maaÍ tot augustus) is elke vierkante
meter grond in het onderzoelsgebied op Schiermonnikoog in beslag genomen door
territoriale Scholekster-paren. Omdat de kwelder als broedgebied dient en het bij
laagwater droogvallende wad als voedselgebied voor de Scholekster zijn er twee typen
territoria. Hokkers verdedigen een broedterritorium aan de rand van de kwelder en
een aansluitend stuk wad. Wippers verdedigen een verder van het wad gelegen deel
van de kwelder en een verder van de kwelder gelegen voedselterritorium op het wad.
Jonge Scholeksters zijn voor hun voedselvoorziening volledig afhankelijk van de beide
oudewogels tot ver na het uitvliegen. Hokker-jongen kunnen hun ouders op het wad
volgen, zeker wanneer de jongen bijna vliegvlug zljn en hun voedselbehoefte hoog
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deze zelf kunnen vliegen en ze de ouders naar het voedselgebied kunnen volgen. Het
blijkt dat veel wippers onvoldoende voedsel naar dejongen transpoÍeren, zodatdeze
van de honger sterven. Als gevolg hiervan produceert het gemiddelde hokkerpaar
gemiddeld viermaal zoveel jongen als het gemiddelde wipperpaar, een gigantisch
verschil. Het is niet zo dat de voedsel-territoria van wippers minder voedsel bevatten.
Integendeel het lijkt erop dat de laag-gelegen delen van het wad, waar de wippers hun
voedsel-territoria verdedigen, de beste foerageer-omstandigheden bieden. Waarom
wippers geen grotere inspanning voor hun nakomelingschap leveren is niet duidelijk
en een punt van nader onderzoek (Kersten in voorber.). Hoe dit ook zij, het feit blijft
dat de wippers bij een veel grotere inspanning, gemeten aan de vliegtijd, een veel
lager nakomelingschap hebben. Vanuit het oogpunt van de Scholekster lijld de
kwaliteit van wipper-territoria onontkoombaar lager dan de kwaliteit van hokker-
territoria.
Waarom vestigt twee-derde van de Scholeksters op Schiermonnikoog zich in territoria
van inferieure kwaliteit? Uit de volgende twee hoofdstukken blijkt dat het stellen van
deze voor de hand liggende vraag.tot de grootste verdieping van inzicht heeft geleid.
De vraag lag voor de hand omdat in het onderzoeksgebied de dieren in een slecht
territorium veÍreweg in de meerderheid zijn. Meestal richt de aandacht van
evolutionair ingestelde onderzoekers zich automatisch op de factoren die succes
bepalen. Zonder verliezers kunnen er echter geen winnaars zijn.
Hoofdstuk 3 geeft een beschrijving van het sociale systeem van de soos-vogels en het
vestigings-gedrag, een vitale carrière-beslissing zoals zal blijken. Het hoofdstuk is
opgehangen aan de vraag waarom het zo veel jarpn duurt (zelden minder dan vier)
voordat Scholeksters voor het eerst tot broeden komen, een bekend "life history"
probleem. Elk jaar dat een volgroeide Scholekster niet besteedt aan voortplanting is
vanuit evolutionair oogpunt een op het eerste gezicht verloren jaar. Het lijkt erop dat
de verschillende verklaringen voor deze "anomalie" onvoldoende onderscheid maken
tussen de opeenvolgende carrière-beslissingen. Er is sprake van minimaal twee
beslissingen. Als eerste moeten de jonge Scholeksters besluiten of ze in het
overwinterings-gebied blijven tijdens het broedseizoen of terugkeren naar het
broedgebied. Het is mogelijk dat theorieën die veronderstellen dat jonge vogels zich
niet voortplanten omdat ze Íog niet zo goed kunnen voedselzoeken (de bedrevenheid-
lrypothese) vooral betrekking hebben op dit eerste beslispunt: de leeftijd waarop het
individu voor het eerst terugkeeÍ naar het broedgebied. Onder de voor de hand
liggende aanname dat Scholeksters niet alwetend zijn, moeten de teruggekeerde dieren
beginnen met het monsteren van de verschillende opties. Het is mogelijk dat een
levensfase van monsteren voorafgaat aan een levensfase van agressieve vestigings-
pogingen. Het is ook mogelijk dat de monsterfase meer geleidelijk overgaat in de
vestigings-fase en dat alleen het moment van vestiging als een duidelijk (tweede)
beslispunt is aan te wijzen. Alleen veel langduriger en intensievere observaties aan
de soosvogels dan ondernomen in het kader van dit promotie-onderzoek zullen
hierover uitsluitsel kunnen geven.
Hoewel de populatie broedvogels zeer constant was, bleek het toch riet zo
te zijn dat soos-vogels tot broedvogel promoveren eenvoudigweg door het opvullen
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van een vacature. Door de lage jaarlijlae sterfte komt het zelden voor dat b€ide
broedvogels van een paar in de winter sterven, zodat de meeste vacatures bestaan uit
een territorium met daarin een weduwe of weduwnaar. Enerzijds blijken dit soms
aantrekkelijke partners voor andere broedvogels, anderzijds lopen alleenstaande dieren
een verhoogd risico het territorium kwijt te raken. Ook paren raken wel eens hun
territorium kwijt. Het resultaat is dat veel soos-vogels zich als paar vestigen, ten koste
van door de reeds gevestigde broedvogels bezet terrein. Hoewel veel soos-vogel-paren
zich vestigen op het moment dat de broedvogels eieren hebben, waardoor deze hun
territorium minder goed kunnen verdedigen, lijkt het erop dat terrein-verovering
slechts kan slagen als de veroveraars daadwerkelijk fysieke gevechten leveren.
Dit lijkt in tegenspraak met de belangrijkste gedachte in dit hoofdstuk: dat
soosvogels plaatsgebonden "wachtrijen" of "wachtgroepen" vormen en dat het aantal
"wachtende" soosvogels toeneemt met de kwaliteit van het territorium (de wachtrij-
hypothese). De oplossing van deze paradox is waarschijnlijk dat de soosvogels alleen
vechten als de risico's niet te hoog zijn endatze vaak lang moeten wachten voor de
geschikte condities zich voordoen. Gedetailleerd onderzoek naar het vecht- en ander
agressief gedrag van Scholeksters is nodig om dat aan te tonen. Hopelijk kan dat
onderzoek ook verklaren waarom dominantie niet alleen onder vogels met een broed-
territorium, maar ook onder soosvogels, plaatsgebonden is. De onontkoombaarheid
van plaatsgebonden dominantie moet de oorzaak zijn van het feit dat soosvogels zich
in wachtrijen organiseren. Het gevolg van lange wachtrijen voor goede territoria is
dat vestiging in een goed territorium alleen mogelijk is na een lange wachttijd. Dit
maakt duidelijk hoe wachten (d.w.z. niet meteen vechten) adaptief kan zijn. De
wachtrij-hypothese lijkt de beste verklaring voor het feit dat uit het overwinterings-
gebied temrggekeerde jong Scholeksters niet meteen een territorium vestigen, maar
eerst een aantaljaren als soosvogel door het leven gaan. De wachtrij-hypothese levert
in feite het mechanisme voor hypothesen die de late leeftijd van eerste broeden
verklaren uit concurrentie om broedplaatsen (de sociale konkurrentie hypothese). In
plaats van drie elkaar uitsluitende hypothesen die verklaren waarom Scholeksters (en
andere sociale dieren) niet meteen tot broeden komen, lijkt het erop dat er slechts
twee werkelijk verschillende hypothesen zijn, die op verschillende carrière-
beslissingen betrekking hebben. De bedrevenheid-hypothese verklaart waarom jonge
Scholeksters een aantal zomers in het overwinterings-gebied blijven, terwijl de
wachtrij-hypothese het mechanisme levert voor de sociale konkurrentie-hypothese n
verklaart waarom teruggekeerde jonge Scholeksters een aantal jaren als soosvogel
door het leven gaan.
Hoofdstuk 4 laat zien hoe de wachtrij-hypothese, opgesteld om het lange uitstellen
van de eerste broed-poging te begrijpen, ook een antwoord geeft op de vraag waarom
zoveel Scholeksters zich in territoria van lage kwaliteit vestigen. Er zijn meer
mogelijke antwoorden op die vraag, maar voor geen van die andere antwoorden kon
overtuigend bewijsmateriaal gevonden worden. Zo lijkt het onwaarschijnlijk dat veel
dieren zich in territoria van lage kwaliteit vestigen, omdat ze zich in de oriënterende
fase een verkeerd beeld hebben gevormd van territorium-kwaliteit (monsterfouten zijn
onvermijdelijk bij een eindige monster-periode). Ook waren er geen aanwijzingen dat
de beste territoria vooral door de beste vechters, gemeten aan morfologische
eigenschappen, bevollÍ werden. Toch lijkt het om een aantal redenen voorbarig om
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te kunnen toetsen werd een matrix geconstrueerd met daarin de jaarlijkse kansen om
van de ene sociale positie naar de andere sociale positie te promoveren (soosvogel,
wipper, hokker) of te sterven. Met behulp van deze matrix en de gemiddelde
reproduktie-cijfers kon het over de rest van het leven verwachte nakomelingschap
berekend worden voor elke start-positie. De berekeningen maakten duidelijk dat de
lagere reproduktie in wipper-territoria niet gecompenseerd wordt door een lagere
sterfte-kans (c.q. een groter aantaljaren om nakomelingen te produceren). Ook is het
niet zo dat wipper-territoria een goed opstapje zijn tot vestiging in een hokker-
territorium: slechts één op de drie wippers promoveert tot hokker. Met de aanname
dat nieuw in het broedgebied teruggekeerde jonge Scholeksters moeten kiezen in welk
type territorium ze zich proberen te vestigen kon de matrix eenvoudig worden
omgetoverd tot een model van de wachtrij-hypothese. De berekeningen lieten zien dat
als twee-derde van de dieren kiest voor een hokker-territorium de verwachte
nakomelingschap over de rest van het leven voor beide categorieën gelijk is op het
moment van de keuze. De "hoopvolle wippers" kunnen zich meteen vestigen.
Ongeveer de helft van de "hoopvolle hokkers" daarentegen sterft een vroegtijdige
dood, en de rest komt meestal pas na vele jaren voor het eerst tot broeden. (Dat
laatste is nadelig in het geval er een maximum leeftijd bestaat, hetgeen waarschijnlijk
lijkt). Zelfs als er helemaal geen verschillen in vechtkracht tussen de nog niet
gevestigde dieren zijn, kunnen er dus door ruimtelijke variatie in territorium-kwaliteit
grote verschillen in voortplantings-succes optreden tussen eenmaal gevestigde dieren.
Om een aantal redenen lijkt het onwaarschijnlijk dat vechtkracht helemaal geen rol
speelt. Aan het eind van het hoofdstuk wordt geopperd dat er een positiefverband zal
zijn tussen leeftijd van eerste broeden en reproduktief succes als wachtrijen een grote
rol spelen (lange rijen voor goede territoria), en een negatief verband als verschillen
in vechtkracht van overwegend belang zijn (goede vechters vestigen zich zondet
omhaal in de goede territoria).
Een belangrijke bijdrage aan het ontstaan van wachtrijen wordt geleverd door het
gegeven dat Scholeksters die zich eenmaal gevestigd hebben zelden van territorium
veranderen. In de volgende hoofdstukken wordt onderzocht waarom partner-
veranderingen, theoretisch een goede mogelijkheid tot vestiging in een beter
territorium, zo weinig voorkomen.
Hoofdstuk 5. In dit hoofdstuk wordt aannemelijk gemaakt dat de mogelijkheid van
eenmaal gevestigde Scholeksters om via "echtscheiding" (beide vogels van een broed-
paar zljn het volgend broedseizoen nog in leven, maar vormen geen paar meer) hun
positie te verbeteren beperkt is door concurrentie met sexe-genoten. Echtscheidingen
zljn zeldzaam: in het overgrote deel van de gevallen zoeken de dieren na de winter
hun oude partner in hun oude territorium op. Soms komt het voor dat een paar er niet
in slaagt het territorium aan het begin van het seizoen te "heroveren". Op
Schiermonnikoog leidt dit altijd tot scheiding. Daarnaast gebeurt het soms dat één van
de partners verdreven wordt uit het territorium, terwijl de ander achterblijft in het
territorium en een paarband vormt met de "usurpator" (of mogelijk reeds gevormd
had). Tenslotte kan één der partners naar een nieuw territorium verhuizen en zo zijn
oude partner in de steek laten. In zo'n geval bestaat het scheidende paar dus uit een
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"kiezer" en een "verliezer". De duidelijkste kiezers zijn vrouwtjes die van territorium
veranderen omdat de buurvrouw dood is, of weggevangen. (Mannedes veranderen
zeer zelden van territorium.) Een analyse van een veel groter databestand van de
lange-termijn studie op het eiland Skokholm bevat aanwijzingen dat dieren die
"kiezen" voor een scheiding daar ook inderdaad "beter" van worden. De
bewijsvoering is echter gecompliceerd en hangt o.a. op de veronderstelde
aanwezigheid van een tijdelijke verlaging in reproduktief sukses met de nieuwe
partner. De aanwijzingen daarvoor zijn echter lang niet eenduidig. Het is aannemelijk
dat er kosten verbonden zijn aan partner-verandering, maar dan waarschijnlijk vooral
in de vorm van het risico de band met de oude partner te verliezen voordat de nieuwe
band stabiel is enlof het risico van lichamelijk letsel na gevechten met concurrerende
sexe-genoten.
Hoewel de analyse van "echtscheidingen" nog op vele plaatsen mank gaat zijn
de resultaten duidelijk meer in overeenstemming met het idee dat de meeste
Scholeksters bij elkaar blijven (c.q. niet scheiden) omdat er geen echte kansen zijn
om hun positie te verbeteren, dan dat echtscheidingen vooral optreden als blijkt dat
de partners niet goed bij elkaar passen (ze kunnen niet goed samenwerken bij het
broeden op de eieren bijvoorbeeld), zoals voorgesteld in de onverenigbaarheids-
hypothese. De hier opgeworpen betere optie hypothese zou getoetst kunnen worden
door te kijken of wegvangen van één partner de kans op echtscheiding onder de
buurparen verhoogt. In ieder geval is het zo dat er op Skokholm meer echtscheidingen
voorkwamen als de mortaliteit in de voorafgaande winter hoog was geweest. Een
hoge mortaliteit betekent dat er aan het begin van het seizoen veel territoria zijn met
een eigenaar die zijn partner kwijt is; een mogelijkheid voor dieren uit nabijgelegen
territoria om "zonder kosten" van partner te veranderen.
Hoofdstuk 6. De boodschap van het artikel over buiten-echtelijke copulaties is dat
deze zogenaamde EPC's (afkorting van Extra-Pair Copulation, d.w.z. een copulatie
met een ander dier dan de eigen partner) pogingen zijn om betere paÍners te vinden.
Dit is geen algemene gedachte. In de meeste studies wordt verondersteld dat
mannedes een gemengde strategie volgen, waarbij EPC's in nakomelingschap
resulteren zonder dat het mannede een bijdrage in de ouderlijke zorg levert. Er is een
groot aantal zeer moeilijk toetsbare hypothesen over de mogelijke voordelen voor
vrouwtjes om EPC's te hebben. Met name vrouwelijke Scholeksters hebben vooral
vroeg in het voorjaar EPC's en rond de eileg zljn dit soort seksuele contacten
zeldzaam. Genetische analyse bewijst dat EPC's inderdaad tot buitenechtelijke jongen
kunnen leiden en ook dat buitenechtehjke jongen zeldzaam zijn. In tegenstelling tot
de verwachting van mannetjes die een gemengde strategie volgen zljn het vaak de
vrouwtjes die uitnodigen tot EPC op het territorium van het mannetje. Twee in detail
bestudeerde vrouwtjes laten zien hoe deze een aantal jaren achtereen "overspel"
pleegden met dezelfde buurmannen. In één geval stapte het vrouwde na twee jaar
over naar de buurman. In het andere geval vermoeden wij dat echtscheiding in 1992
zal plaatsvinden, na driejaar van steeds intensievere n openlijkere sexuele contacten.
Het op grond van deze observaties gevormde idee dat EPC's vooral het "uittesten"
van mogelijke nieuwe paarbanden betreft verklaart ten dele waarom we geen verband
vonden tussen het voorkomen van buitenechtelijke contacten en de kans op
echtscheiding in het volgende seizoen. Daarnaast zijn onze gegevens over
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beeld zou men drie maanden lang een individu continu in het oog moeten houden).
Desondanls sluiten onze bevindingen over EPC's goed aan bij de bevindingen over
echtscheiding. Beide suggereren een sterke concurrentie tussen sexe-genoten om
partners, vermoedelijk van een hogere kwaliteit en/of met een beter territorium.
Hoofdstuk 7. Het hoofdstuk over coóperatie bij de territorium-verdediging maakt
duidelijk hoe belangrijk die coóperatie is bij het vestigen en verdedigen van een
territorium. Dat is niet verwonderlijk gezien de eerder beschreven schaarste aan
terrein van hoge kwaliteit. Hoewel mannetjes duidelijk agressiever zijn en minder
geneigd het territorium te verlaten is het eigenlijk opvallend hoe agressief de
vrouwtjes zijn en hoe weinig onderscheid ze maken naar de sexe van indringers en
concurrerende buren. Alleen in geval van Ssiek geweld is het aantoonbaar dat
mannetjes vaker met mannetjes vechten en vrouwtjes vaker met vrouwtjes. Zelfs dan
nog komt het regelmatig voor dat mannetjes met vrouwdes vechten. Hoewel het
aannemelijk is dat de territorium-verdediging efficiënter is als de partners
samenwerken is dit moeilijk aan te tonen. Wel is het zo dat er meer samenwerking
is als het aantal opponenten toeneemt en dat de samenwerking sterk afneemt als er een
nest is dat bebroed moet worden (man en vrouw broeden afwisselend).
Het lijkt zeer aannemelijk dat mannelijke Scholelsters zouden profiteren van
polygynie en vrouwelijke Scholeksters van polyandrie. De reden dat monogamie het
meest voorkomende systeem is zou wel eens in de grote symmetrie tussen de sexen
kunnen liggen. Een mogelijk risico van het zoeken van een extra partner is dat de
achterblijvende paÍner ophoudt met het territorium tegen indringers van ongelijke
sexe te verdedigen. Als gevolg daarvan zou de overspelige partner zijn oude partner
en zijn territorium kunnen verliezen, i.p.v. een tweede paarband bewerkstelligen. Het
lijkt de moeite waard om de regels die individuele Scholeksters hanteren tijdens
samenwerking bij de verdediging van het territorium in meer detail te onderzoeken.
Hoe simpel het sociale systeem op het eerste gezicht ook lijkt - monogame paren die
elk hun eigen territorium verdedigen - de sociale relaties blijken bij nadere
beschouwing uiterst complex, doordat carrière-beslissingen waarschijnlijk altijd
aftrangen van de lokale condities. De variatie in condities is de oorzaak van de
variatie in carrière-beslissingen. Elk individu zit gevangen in een netwerk van lokale
sociale relaties en om de carrière-beslissingen van een individu te kunnen voorspellen
zou men voor dat individu de specifieke condities tot in detail moeten kennen; geen
geringe opgave. Toch durf ik de hoop uit te spreken dat de hier gepresenteerde
resultaten en gedachten een goede basis vormen om de sociale organisatie en het
(a)sociale gedrag van de Scholekster verder te ontrafelen.
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